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réSUMé. — La richesse spécifique des vertébrés varie selon l’assemblage des espèces dans le sud-est 
















SUMMARy. — Species  richness  in  an  area  is  the  result  of  environmental  factors  (e.g.  primary  pro-
ductivity or habitat heterogeneity), historical factors (colonization, extinction, and human influences), and 
species interactions within the species assemblage. However, the relative importance of species assemblage, 











Species  richness  is  not  homogeneously  distributed  in  the world,  and  several  hypothe-
ses have been proposed to explain this distribution (Gaston, 2000). Many studies have found 
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species  richness explained by environmental and spatial variables  (related  to historical  fac-
tors), the variance shared by environment-space and species assemblage, and that variance due 
only to species assemblage.












We  scored  species  richness  as  the  number  of  terrestrial  vertebrate  species  in  each  square  (Purvis  &  Hector, 
2000). Information was obtained from geo-referenced data of vertebrate species occurrence, taken from the Dataset of 




ENVIRONMENTAL AND SPATIAL VARIABLES














r = 0.86; p < 0.001; n = 158), and with the warmest month (July; r = 0.82; p < 0.001; n = 158). Temperature is used as 
an indicator of energy availability, which frequently affects species richness (Evans & Gaston, 2005; Clarke & Gaston, 
2006).  (4) Total  annual  precipitation  (mm).  In hot,  dry  climates  such  as  the Mediterranean,  precipitation  is  a  good 
indicator of primary plant productivity (Hawkins et al., 2003; González-Taboada et al., 2007).  (5) Log-transformed 
human population density, which  is correlated with vertebrate  species  richness  in  the study area  (Moreno-Rueda & 
Pizarro, 2007b). We included human population in the model as it may affect species richness by a variety of processes 
(see Introduction) and, moreover, in order to control for a possible sampling bias provoked by human population size 
(see Barbosa et al.,  2010; Cantarello et al.,  2010).  (6) Natural  surface  area  (Km2),  as  the  sum,  for  each  square,  of 
surface area of natural or naturalized land uses : forest, shrubland, pastureland and rocky land. Almost half of the study 
area was cultivated (average of farmland by square  : 49.8 ± SD = 29.6 Km2). The natural surface area was strongly 


























the  independent  variables  described  above. Multicollinearity  did  not  affect  the  results,  given  that  tolerance  among 
the  independent variables was higher  than 0.3  (Quinn & Keough, 2002). The  independent variables 1-6 showed no 
quadratic  relationship with  the dependent variable  (data not  shown).  In  the  tables, we  report β  values  found  in  the 
TABLE I
ANOVA test for the environmental variables used in the study according to the species assemblages in the province 
of Granada. Non-transformed mean values are shown, although the analysis was performed with transformed values 
when necessary. F-values also shown. Asterisks signify significant F-values after the Bonferroni (k = 6) correction
Steppe Mountain A Mountain B Meadow Coast Humid F5, 152
Altitude range (m) 536 1148 1187 727 927 724 22.6*
Number of habitats 6.0 7.3 7.6 7.5 6.6 6.6 6.5*
Precipitation (mm) 470 628 807 571 613 716 25.4*
Temperature (ºC) 12.7 10.7 11.5 13.5 14.0 13.9 28.3*
Population (hab/Km2) 23 5 34 220 79 39 8.6*
Natural surface (Km2) 16 49 51 19 11 19 34.2*
 – 71  –
models.  Positive β  values  in  linear models  indicate  a  positive  relationship  between  the  dependent  variable  and  the 
continuous predictor, while negative values indicate that the dependent variable decreases when the predictor increases, 
with the other predictors statistically controlled for (Quinn & Keough, 2002). We performed one GLM (full model) 
including  categories  of  species  assemblage  as  a  categorical  predictor  and  environmental  and  spatial  variables  as 
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If differences  in species richness among species assemblages are due to environmental 
differences, these differences should disappear or diminish when environmental variables are 
























Results of GLM relating predictors with total species richness, including species assemblage (R = 0.82; R2 = 0.68; 
F16, 141 = 18.78; p < 0.001), and excluding it (R = 0.70; R2 = 0.50; F11, 146 = 13.11; p < 0.001; Moreno-Rueda & 
Pizarro, 2007b)
With species assemblage Without species assemblage
β F p β F p
Longitude -45.72 7.09 < 0.01 -70.59 18.14 < 0.001
Latitude 60.12 6.45 0.01 45.52 3.28 0.07
Longitude2 -3.32 2.84 0.09 -6.99 12.67 < 0.001
Latitude2 -64.17 6.65 0.01 -51.92 3.90 0.05
Longitude×Latitude 51.49 6.81 0.01 81.20 18.42 < 0.001
Altitude range 0.23 10.53 0.001 0.37 19.36 < 0.001
Number of habitats 0.15 6.76 0.01 0.23 10.06 < 0.002
Precipitation 0.06 0.36 0.55 -0.11 0.90 0.34
Temperature 0.10 0.99 0.32 -0.00 0.00 0.98
Human population 0.17 6.04 0.02 0.22 6.57 0.01
Natural surface area -0.01 0.01 0.92 0.18 3.68 0.057
Species composition 16.20 < 0.001







In  the present  study, differences  in  species  richness among species assemblage  remain 
statistically  significant  after  controlling  for  environmental  and  spatial  variables. Many  stu-
dies have found a positive effect of productivity and habitat heterogeneity on species richness 
(Waide et al.,  1999; Hawkins et al.,  2003; Tews et al.,  2004). For  this  reason,  it would be 

















Cam et al., 2002; Summerville, 2008; Cantarello et al., 2010), although we are confident that 
sampling was homogeneous among squares  in  the study area. The richness  in neighbouring 
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containing all species at least once (Margules et al., 1988). This method guarantees the mini-
mum  surface  area  containing  the whole  diversity  in  the  study  area, which was  17  squares 
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